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Wandel der Vorstellungen von der Friihevolution der Mollusken, 
besonders der Gastropoda und Cephalopoda 

KLAUS BANDEL, Erlangen* 

Mit 13 Abbildungen im Text 

A b s t r a c t :  The ancestors of the molluscs are still unknown. Arguments in favour of flatworm-rela- 
tionship are just as valid as those proposing segmented annelid-like worms as their closest relatives. The ear- 
liest molluscs hved before the onset of the Cambrian; but only at the end of this period the now existing clas- 
ses of conchifers made their first appearance. Early and Middle Cambrian molluscan fossils are problematic. 
The hyoliths, for example, show relations to such fossils as Salterella and Volborthella, while closest living 
relatives can be found among tube-building annehds. Scars produced by tissue attached to the shell are of no 
use in the reconstruction of molluscan phylogeny, but a very useful tool in the analysis of the function regar- 
ding the body in interaction with its shell. The ontogenesis of the shell and muscles attached to it in recent 
Fissurella (archaeogastropod) is presented as an example. Well known ontogenies in recent molluscs can aid 
to the reconstruction of fossils, demonstrated by some fossil gastropods. The interaction of soft and hard tis- 
sues, the function and structure of the shell of recent molluscs enables us to interpret the fossil forms, as for 
example the Lower Devonian coleoid cephalopods from the Hunsriick Schiefer. Reconstruction of the 
course of evolution is only possible, if information on hving molluscs is integrated into historical data provi- 
ded by the fossils. 

K u r z f a s s u n g :  Es ist noch v611ig often, wie die Vorfahren der Mollusken organisiert waren, ob sic 
eventuell plattwurmartig oder annelidenartig aufgebaut waren. Sic lebten schon vor Beginn des Kambriums, 
doch erst mit Ende des Kambriums treten die noch heute existierenden Klassen der conchiferen Mollusken 
anf. Unter- und mittelkambrische, den Mollusken zugeordnete Fossilreste sind meist problematisch, wie 
am Beispiel der Hyolithen aufgezeigt wird. Diese besitzen Beziehungen zu Salterellen und Volborthellen 
und stellen wahrscheinlich r6hrenbildende Ringelwiirmer dar. Narben auf der Innenoberfl~iche von Mol- 
luskenschalen, die an Orten der Anh~ingung des Weichk6rpers an das Skelett entstehen,'k6nnen nicht zur 
Rekonstruktion der Phylogenese genutzt werden, sondern nur zur Deutun~ der Funktion des Organismus 
im Zusammenspiel zwischen Schale und Weichk6rper. Das wird am Beispiel der Ontogenese einer rezenten 
Fissurella (Archaeogastropode) ediiutert. Gut bekannte Ontogenesen rezenter Mollusken k6nnen hingegen 
bei der Fossilausdeutung behilflich sein, wie am Beispiel einiger Gastropoden verdeutlicht wird. Das Zu- 
sammenwirken des Weichk6rpers mit der Schale, die Funktion und Struktur der Schale rezenter Mollusken 
erm6glichen die Interpretation fossiler Formen, wie die unterdevonischen coleoiden Cephalopoden des 
Hunsriickschiefers zeigen. Die Rekonstruktion des Evolutionsablaufes ist nur dann m6glich, wenn die aus 
der rezenten Molluskenfauna gewonnene Information mit den historischen Daten des Fossilbefundes ver- 
kniipft wird. 

Die Schalen von Mollusken geh6ren mit zu den ~iltesten K6rperfossilien, die man aus der 
geologischen Vergangenheit kennt.  Vom oberen Kambrium an sind Vertreter der rezenten Klas- 
sen Gastropoda, Bivalvia und Cephalopoda sowie der fossilen Klassen Bellerophontida und Ro- 
stroconchia mit  eindeutigen Fossilien belegt. Wenig sp~iter, im Ordoviz ium,  kommen Reste von 
Scaphopoda und Polyplacophora hinzu. 

Schwieriger wird es, wenn die Frage zu beantworten ist, wo denn diese verschiedenen Klas- 
sen der Mollusken zusammenlaufen und welches ihre gemeinsamen Vorfahren sind. Das fiihrt 
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Abb. 1. Hypothetische Urmollusken umgezeichnet a) nach SALVINI-PLAWEN (1969); b) nach BONIK et al. 
(1977). 
Fig. 1. Hypothetical archimollusc redrawn from a) SALVINI-PLAWEN (1969) and b) BoNI~ et al. (1977). 

O 

Abb. 2. Leicht ver/inderte Darstellung der Molluskenentwicklung im Kambrium, wie sie von POJETA (1980) 
vorgestellt wurde. 1 = Urmollusk, 2 = Hyolithen, 3 = Yochelcionellen, 4 = Cephalopoden, 5 = Schnek- 
ken, 
Fig. 2. Slightly altered presentation of the development of molluscs during the Cambrian following the in- 
terpretation of POJETA (1980). 1 = archimollusc, 2 = hyoliths, 3 = yochelcionellids, 4 = cephalopods, 5 = 
gastropods. 
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uns zuriick zu der ebenfalls problematischen Ausgangsform der Mollusken insgesamt, die im 
praktisch fossilfreien Pr~ikambrium gelebt haben mufL Zu dieser Frage gibt es gegenw~irtig zwei 
ausgearbeitete Theorien (weitere w~iren ebenfalls m6glich), bei der in der einen von platt- 
wurm~ihnlichen Vorfahren ausgegangen wird (SALvINI-PLAWEN 1969), in der anderen von rin- 
gelwurm~nlichen Stammv~itern hergeleitet wird (GuTMANN 1974). W~ihrend in der ersten 
Theorie der Vorfahr der Mollusken ein nicht coelomater (mesenchymatischer), abgeflachter, 
sohlenkriechender, nicht segmentierter Wurm mit blind endendem Darm ist (Abb. la), ist im 
zweiten Fall der Vormollusk ein segmentierter, coelomater Wurm mit durchgehendem Darm 
(Abb. lb). Die beiden Theorien sind v611ig unvereinbar; eine Entscheidung erscheint vorerst 
nicht m6glich. 

Wie auch immer der erste Mollusk ausgesehen haben mag, er sollte bereits vor dem Kam- 
brium exisfiert und eine Radula besessen haben. Aus dem untersten Kambrium kennt man n~im- 
lich K6rperfossilien, die den Mollusken zuzuordnen sind (Abb. 2). 

Die Geh~iuse der ersten den Mollusken zugeordneten Fossilien sind einfach napff6rmig. 
Wahrscheinlich war die Schale in ihrem Aufbau aragonitisch, und es ist sogar gut m6glich, dai~ 
schon die beiden typischen, heute nur bei den Mollusken auftretenden Strukturtypen der 
Kreuzlamelle und der Perlmutter hier nebeneinander oder miteinander vorkamen. Zur Zeit des 
oberen Kambriums n~imlich sollte sich das heutige Bild im wesentlichen bereits herausgeformt 
haben, mit einer quer durch die Klassen verlaufenden Trennlinie zwischen Perlmutter einerseits 
und Kreuzlamelle andererseits (Abb. 3). 

Kalzitische Geh~iusestrukturen sind bei Mollusken der verschiedenen systernatischen Grup- 
pierungen wiederholt neu entstanden und nicht anders aufgebaut als gleichartige Strukturen bei 
Schalen anderer Invertebraten wie etwa Bryozoen, Sedentaria unter den Anneliden und Bra- 
chiopoden. 

Abb. 3. Schema, in welchem- durch eine Mittellinie getrennt- links Mollusken mit Perlmutterstruktur und 
rechts mit Kreuzlamellenstruktur dargestellt sind (aus B~'qDEL 1981). 
Fig. 3. In this graph a median line divides molluscs with nacreous shell structure from those with crossed la- 
mellar shell structure (from BANDEL 1981). 
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Fossil sind aragonitische Strukturen nur selten erhalten und deshalb nur von zweitrangigem 
Wert fiir die systematische Einordnung zweifelhafter Mollusken. Gr6t~te Vorsicht sollte auch 
dort geboten sein, wo kalzitische Strukturen im Fossil auf aragonitische Ursprungstypen zu- 
riickgefiihrt werden, wie dies fiir Tentakuliten durch BLIND (1969), fiir Hyolithen durch 
RUNNEGAR et al. (1975), fiir Muscheln durch CARTER & TEVESZ (1978) erfolgte. In der Regel 
verschwinden die Aragonitstrukturen bei ihrer Umwandlung in Kalzit vollst~indig, oder sie ver- 
~indern sich bei der Umwandlung in Kalzit so, dai~ leicht Fehlinterpretationen auftreten k6nnen 
(DuLLO 1982). 

Greifen wir aus den unter- und mittelkambrischen Mollusken des Stammbaumes von POIETA 
(1980) (Abb. 2) einmal einen Ast heraus und betrachten ihn etwas genauer" Die Hyolithen, die 
im friihen Kambrium in Erscheinung treten, hier sehr h~iufig sind, dann allm~ihlich seltener wer- 
den und schlieSlich im Perm wieder verschwinden, haben die Beachtung zahlreicher Pal~ionto- 
logen auf sich gezogen (ftir Literatur siehe MAREK & YOC~tELSON 1976). Im Unterkambrium ge- 
sellen sich diesen konischen Makrofossilien noch andere, ~ihnlich geformte Fossilreste zu wie 
SaltereUa und Volborthella. Letztere hat bereits eine abwechslungsreiche Deutungsgeschichte 
hinter sich, weil in ihr lange der Ursprung der Cephalopoden vermutet wurde (ScI~INDEXVOLr 
1934). Diese Hypothese wurde yon YOCHELSON (1977) im Detail widerlegt, aber schon 
GI.AESSNER (1976) hatte gezeigt, dat~ die vermeintlichen Kammern dieses Fossils ursp~nglich 
nicht hohle, sondern gefiillte Strukturen darstellten. GI.AESSNER interpretierte Volborthella als 
Verankerung und Geh~iuse eines anneliden Wurmes. 

YOC~tELSON (1977) verkniipfte die aus sandig-siltigem Material agglutinierte Volborthella 
mit der vornehmlich kalkig zusammengesetztenSalterella. Um beide Gattungen herum schuf er 
einen neuen Stamm der Invertebraten, den er Agmata nannte. Die Hyolithen beliet~en MAREK & 
YOCHELSON (1976) innerhalb der Mollusken, DzIK (1981) sah sie in der Verwandtschaft der er- 

r 

Abb. 4. Rekonstruktionen von Hyolithen als Mollusken umgezeichnet nach a) MAREK • YOCHELSON 
(1976), b) DziK (1980). 
Fig. 4. Reconstruction of hyoliths as moUuscs, redrawn froma) MAREK&YocHELSON (1976), b) DzIK 
(1980). 
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Abb. 5. In Aut~enansicht die Ontogenese von Hyolithes 
kingi aus dem oberen Unterkambrium am Toten Meer. 
Links Embryonal- und Jugendschale, Mitte Adultschale 
mit exzeptionell vollstiindiger Erhaltung, rechts iibliche 
Adultr6hre mit abgebrochenem Apikalteil, welcher einer 
Salterella entspricht. 
Fig. 5. Outer morphology of the shell of Hyolithes kingi 
from the Upper Lower Cambrian of the Dead Sea. Ear- 
liest ontogenetic stage and juvenile at the left; exceptio- 
nally completely preserved adult shell at centre; and usual 
adult shell at the right. The broken off apical portion of 
this shell is a Salterella. 

Abb. 6. Deckel verschiedener Hyolithen (a, b, c), umgezeichnet nach MAREK (1974, 1975, 1976); d) von 
Hyolithes kingi aus dem oberen Unterkambrium am Toten Meer in Innenanfsicht. 
Fig. 6. Opercula of different hyoliths (a, b, c) redrawn from MAREK (1974, 1975, 1976); d) lid of Hyolithes 
kingi from upper Lower Cambrian of the Dead Sea seen from the inside of the shell. 
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sten Cephalopoden, w~ihrend RUNNEGAR (1980) in ihnen dann Vertreter eines eigenen Stammes 
der Invertebraten vermutete. Sogar die Weichteile dieser fossilen Organismen wurden rekon- 
struiert (Abb. 4a, b). 

Eine sehr gut erhaltene Fauna eines Hyolithes kingi vom oberen Unterkambrium am Toten 
Meer erm6glichte die Aufl6sung dieses verworrenen Interpretationsr~itsels. Schon BLANKEN- 
HORN hatte vor dem Ersten Weltkrieg bier Material gesarnmelt, und E. & R. RICHTER (1936) 
hatten darausHyolithes kingi beschrieben. Alle Ontogenesestadien sowie R6hre und Deckel im 
Verbund sind in diesem Vorkornmen in grofler Zahl gut erhalten. Es zeigte sich, dat~ beim 
Wachstum, ausgehend yon etwa 0,2 mm breiten konischen, blind endenden R6hrchen bis zu 3,5 
r langen Adultgeh~iusen, Salterellen rnit dem fiir diese Fossilien ganz typischen Aufbau pro- 
duziert wurden (Abb. 5). 

W~ihrend der hintere Bereich der Wohnr6hre in der Regel rnehrfach yon Septen geschlossen 
wurde und meist abbrach, war der vordere Tell ein typischer Hyolith rnit dern charakteristi- 
schen Deckel (Abb. 6). Dies beweist die Zusammengeh6rigkeit yon Hyolithes und Saherella. 
Damit ist eine einzige Organismengruppe verantwortlich fiir die Produktion der konischen Ma- 
krofossilien des oberen Unterkambriums. 

DZIK (1978) hat aus kambrischen und ordovizischen Geschieben Gebilde herausgel6st, die er 
als die Ernbryonal- und Larvalgehiiuse der Hyolithen deutete. Er stellte eine grot~e ~hnlichkeit 
dieser Gebilde mit Gastropodengeh/iusen fest. Wahrscheinlich aber handelt es sich hierbei um 
Steinkerne, unterschiedlich stark, mit Schalenanlagerungen verst~irkter apikaler Geh~iuselumina 
yon Hyolithen, wie sie sich im Material yore Toten Meer zeigten (Abb. 7). 

Suchen wir unter rezenten Organismen Arten, die ein ~ihnlich gebautes Geh~iuse produzie- 
ten, wie es Hyolithes kingi hatte, so werden wir bei anneliden Wiirmern fiindig. Hier besitzen 

Abb. 7. Apikale R6hrenabschnitte von Hyolithes kingi sind unterschiedlich stark mit Schalenanlagerungen 
verfiillt, bis schliei~lich eineSalterella mit zentralem R6hrchen entstanden ist. Steinkerne solcher RShrenen- 
den erg~iben ))Larvalschalen~, wie von DZIK (1978 und 1980) abgebildet und hier fiber die Hyolithes kingi- 
R6hren umgezeichnet. 
Fig. 7. Apical portions of the shell tube ofHyolithes kingi have become filled with cone-like shell additions. 
The final result of these secondary deposits is aSaherella with a central tube and, in its typical form, preser- 
ved growth lines. Internal molds of such inner tube ends produce "larval conchs" as those illustrated by 
Dzul (1978 and 1980) and here redrawn above the Hyolithes kingi tubes. 
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Abb. 8. Eine Auswahl von Deckeln rezenter Annelida (Sedentaria, Spirorbinae). 
Fig. 8. A selection of opercula of recent annelid tube worms from the Spirorbinae. 

viele Arten Deckel, die denen der Hyolithen stark ~ihneln, viel st~irker als irgendwelche Gastro- 
podendeckel (Abb. 8). Die Funktion des 16ffel- oder stielartigen Fortsatzes wird nun auch klar, 
denn hier sitzt bei den Anneliden der deckelabscheidende und -haltende umgewandelte Tenta- 
kel an (Abb. 9). Die Geh~iusegestalt ist der von Ditrupa iihnlich, welche ein kalzitisches R6hr- 
then ausscheidet, das in seiner Form einem Dentalium gleicht und auch sehr h~iufig mit Scapho- 
podengeh~iusen verwechselt wird. Ditrupa ist ein Weichbodenbewohner, der seinen Wohnort 
wechseln und sich aus einer Sedimentiiberschiittung befreien kann. Das Tier benutzt hierzu 
seine deckelbewehrte Tentakelkrone. In ganz 2ihnlicher Weise hat sich wohl auch Hyolithes 
kingi auf dem Kalksandboden des unterkambrischen Meeres bewegt. Hyolithes, Salterella und 
Volborthella sind somit bei den Anneliden viel besser aufgehoben als bei den Mollusken. Septen, 
wie sieHyolithes kingi w~ihrend der Ontogenese wiederholt in seine R6hre einfiigte, werden bei 
rezenten r6hrenbewohnenden Wiirmern ebenfalls oft in den K6cher eingefiigt. Solche Septen 
k6nnen uhrglasf6rmig geschlossen sein, sie k6nnen aber auch einen Porus aufweisen, oft mit 
nach hinten umgebogenem Rand. Dies beruht darauf, daft bei vielen r6hrenbewohnenden An- 
neliden der hintere K6rperteil viel schmaler ist als der vordere. Er kann, wenn das Tier Kot aus- 
scheidet, nach vorne vor die R6hrenmiindung gestreckt werden, ist sonst nach hinten ausgerich- 
tet und besitzt oft Krallen, mit denen er den K6rper ganz hinten in der R6hre verankert. R6h- 
renf6rmige Geh~iuse mit Septen, die manchmal yon einem Porus durchsetzt sind, entstehen also 
auch bei Wiirmern (MOLLER 1963) und sind nicht unbedingt den Cephalopoden zuzuordnen 
(BLIND 1969). 

Betrachtet man andere unterkambrische Fossilien, die den Mollusken angegliedert werden, 
so f~illt das sehr friihe Auftreten der Gastropoden auf (Abb. 2). Dies iiberrascht und weckt Zwei- 
fel, da sichere Gastropoden wie Cephalopoden und Muscheln erst mit dem obersten Kambrium 
festzustellen sind. Falls also bereits an der Grenze vom Pr~ikambrium zum Kambrium Gastro- 
poden auftr~iten, wie dies RUNNEGAa (1982) meint, dann sollten conchifere Mollusken bereits 
im Priikambrium entstanden sein. Das legt die Frage nach einem sicheren Kriterium zur Erken- 
nung eines Gastropodengeh~iuses nahe. Das rezentbiologische Hauptkriterium von Gastropo- 
den ist die Torsion des Weichk6rpers (GbTTING 1974, YOCHELSON 1978). Die Annahme, daft 
sich die Weichk6rpertorsion an der Innenoberfliiche der Schale in Gestalt yon Muskelansatz- 
narben abpriigen wiirde, wie RUNNEGAR (1981) vermutet, liiflt sich jedoch nicht sditzen (BAN- 
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Abb. 9. M6gliche Rekonstruktion von Hyolithes kingi als r6hrenbewohnender segmentierter Wurm, ~ihn- 
lich der rezenten Ditrupa. 
Fig. 9. Reconstruction of Hyolithes kingi according to a modell derived from recent tube living segmented 
worms similar to Ditrupa. 

DeE 1982), was am Beispiel einer Archaeogastropoden-Ontogenese verdeutlicht sei (Abb. 10). 
Bei FissureUiden wird, wie bei allen Archaeogastropoden, zuerst ein rein organisches Ge- 

hiiuse ausgeschieden, in welches der Weichk6rper fiber zwei Muskelbiindel eingehiingt wird. 
Diese nehmen ihre Funktion als Retraktormuskeln auf, sobald sich das Mantelgewebe vonder 
Primiirschale getrennt hat. Erst anschlief~end wird das bilateralsymmetrische Geh~iuse trocho- 
spiralig verformt, ohne daf~ sich hierbei die Lage der Muskeln ver~indert h~itte. Bei der Verfor- 
mung des Geh~iuses zwischen fiber beide Muskeln eingehiingtem Eingeweidesack innen und 
Operculum-Fuf~ aut~en spieh der Ansatzort beider Muskeln eine gewichtige Rolle bei der Fest- 
legung der Geh~iusegestalt (Abb. 10a, b). 

Nach der Verformung wird das Geh~iuse mineralisiert, gleichzeitig wird ein Muskel resor- 
biert, und nur der Columellarmuskel verbleibt. Das Tier nimmt eine kriechende Lebensweise 
auf, frif~t zum ersten Mal und w~ichst in der Folge zu einem Jungtier mit einem trochospiraligen 
Gehiiuse heran. Bei St6rung zieht der Columellarmuskel den Weichk6rper in die Schale hinein, 
und das auf dem Fu8riicken gelegene Operculum schliefh die Offnung (Abb. 10c). 

Mit der Ausbildung des Schlitzes am ~iuf~eren Miindungsrand wird ein zweiter Muskel ange- 
legt, so dal~ der Weichk6rper beiderseits des Schlitzes der Schale ansitzt. Das Operculum wird 
abgestof~en, und die Schale w~ichst aus der trochospiraligen Gestalt zur Napfschale aus. Neben 
dem paarigen Muskel werden weitere vom Fuf~ zur Schale verlaufende Muskelbiindel differen- 
ziert, die in einer hufeisenf6rmigen Narbe der Schale ansitzen. Beim ausgewachsenen Tier kann 
dieser Muskelring in einzelne Biindel zerlegt werden, so dais die Hufeisennarbe in eine Serie paa- 
riger Ansatznarben zerf~illt (Abb. 10d, e). 

All dies geschieht am gleichen, ohne Muskeleinfluf~ durch Wuchsprozesse der K6rperschich- 
ten tordierten Tier und spiegelt nur die funktionellen Beziehungen vom K6rper zur Schale wider. 
Der Doppelmuskel des Prim~irgehiiuses dient dem Riickzug in die Schale, aber gleichzeitig auch 
deren Verformung. Im trochospiraligen Geh~iuse wird nur ein Retraktor zum Riickzug ins Ge- 
h~iuse der Schale angesetzt. Nach Verlust des Operculums und der Ausbildung eines Schlitzes 
zieht das Tier die Schale auf das Substrat herab und baut entsprechend die Verbindung zur 
Schale um. Der angesaugte Fuf~ kann schliet~lich das Geh~iuse optimal herabziehen, was bei klei- 
ner napff6rmiger Schale fiber ein Muskelband, bei gr6f~erer Schale besser fiber paarige Muskel- 
biindel gelingt. 

Aus dem iiberpriifbaren Ontogenesegeschehen bei Fissurellen ergibt sich eindeutig, daf~ 
Muskelans~itze an die Schale bzw. die daraus resultierenden Narben gut die Funktion der Schale 
erkennen lassen, daf~ ihnen aber keine systematische Aussage zukommt. Es lassen sich zahlrei- 
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Abb. 10. Ontogenese einer Fissurellidenschale. a) Die bilateral-symmetrische organische Schale wird vor 
der Mineralisierung verformt, b) Die Verformung erfolgt zwischen mit Muskeln angesetztem Eingeweide- 
sack innen und Fuf~-Operculum aul~en, c) Das Jugendgeh~iuse ist trochospiralig und nur mit einem Kolu- 
mellarmuskel mit dem Weichk6rper verbunden, d) Im Adultus w~ichst die Schale zur Napfform aus; es bil- 
det sich ein ringf6rmiger Muskelansatz, der sp~iter in Biindel zerlegt werden kann. e) Jugendlicher Adultus 
einer Fissurellide mit Napfschale und sekund~ir lochf6rmigem Schlitz. 
Fig. 10. Ontogenesis of the conch of fissurellids, a) The organic shell at first is bilaterally symmetrical and 
becomes deformed prior to mineralization, b) Deformation of the shell occurs between the muscle attached 
visceral mass on the inside and foot-operculum on the outside, c) The conch of the juvenile is trochospirally 
coiled and attached to the soft body only by one columellar muscle, d) In the adultus the conch grows into 
limpet-shape while a ring-like muscle attachment is formed, which during later life can be differentiated into 
separate bundles, e) Juvenile adult form of a fissurellid with limpet-shaped conch and slit that has become 
closed to form a foramen. 

che Beispiele aus anderen Molluskenklassen anfiihren, die einen ~ihnlichen Zusammenhang er- 
kennen lassen (BANDEL 1982). Das entwertet Aussagen, wie etwa: zwei symmetrische Muskel- 
narben reflektieren das Fehlen der Torsion bei Bellerophontiden (u. a. DzIK 1981); ringf6rmige 
oder seriale Muskelnarben in einer napff6rmigen Schale bezeugen, dal~ ein Monoplacophor die- 
ses Geh~iuse trug (u. a. RUNNEOAR & JELL 1976); seriale Muskelansatznarben an einem Fossil 
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belegen, da~ sich hier Reste einer urspriinglichen Segmentation ihres Produzenten widerspie- 
geln (u. a. G6TTING 1980); eine Verlagerung von Muskelnarben aus symmetrischer in unsym- 
metrische Lage zeichne den Verlauf der Evolution der Torsion und damit der Entwicklung der 
Gastropoden nach (RUNNEGAR 1981). 

Das eine Merkmal der K6rpertorsion, welches Gastropoden von anderen Molluskenklassen 
unterscheidet, k6nnte sich in der Evolutionsgeschichte sehr gut zu verschiedenen Zeiten wie- 
derholt herausgebildet haben. Diese M6glichkeit einer zeitlich verschobenen Wiederholung ei- 
nes Charakters, der in der Systematik als basal fiir die Beschreibung einer Klasse angesehen 
wird, erschwert es, ein HENNIGsches Cladogram fiir Gastropoden und Mollusken ganz allge- 
mein aufzustellen. Ein Hinweis fiir die Mehrfachentwicklung der Gastropoden von nicht tor- 
dierten Vorfahren ist in dem Fehlen einer Larvalschale bei Archaeogastropoden zu sehen. Alle 
anderen Gastropoden, inklusive Neritaceen, k6nnen eine solche Larvalschale aufweisen. 

Der Unterschied ist darauf zuriickzufiihren, dai~ eine echte Larve mit vom Adultus unter- 
schiedener Nahrungsaufnahme bei Archaeogastropoden nicht auftritt. Dieser Umstand liefert 
uns ein Unterscheidungsmerkmal, welches es erm6glichen sollte, das Durcheinander in der 
Gliederung fossiler Gastropoden allm~ihlich zu beseitigen. In allen noch heute benutzten Glie- 
derungen verschwinden rezente Familien in der Regel irgendwo im Mesozoikum und werden 
durch systematische Einheiten abgel6st, von denen die Bearbeiter nicht zu sagen verm6gen, ob 
es sich um einen Archaeo-, Meso- oder Neogastropoden handelt oder ob gar ein Opisthobran- 
chier oder Pulmonat vorliegt. Bei den rezenten Gastropoden geniigt hier zumeist schon ein 
Blick auf die Radula, die allerdings bei fossilen Schnecken in noch keinem Fall beschrieben wur- 
de. 

Durch die Bearbeitung der Embryonalgehiiuse (BANDEI. 1975; siehe hier weitere Literatur) 
und der Larvalgeh~iuse (BANDEL 1982; siehe hier weitere Literatur) haben wir nun ein Instru- 
ment in der Hand, mit welchem sich h6here Gastropoden mit freiem Larvalstadium zweifelsfrei 
von Archaeogastropoden trennen und auch untereinander gliedern lassen (Abb. 11). 

Eine direkte Anwendung dieser am rezenten Material erarbeiteten Methode soll an drei Bei- 
spielen aus dem fossilen Bereich verdeutlicht werden. In den sogenannten Schneckenstinkstei- 
nen der Posidonienschiefer des Lias epsilon kommen kleine Gehiiuse vor, von denen QUEN- 
STeDT (1858) annahm, daf~ ihre Produzenten sich von Aas ern~ihrten. Dem folgten Bearbeiter 
dieser interessanten Sedimente (z. B. KAUFF~a~N 1981) bis in unsere Zeit. Es zeigt sich aber, 
daf~ es sich bei diesen Schnecken weder um Archaeogastropoden der Gattung Euomphalus han- 
delt, noch um benthonische Tiere, sondern daf~ vielmehr ein Mesogastropod vorliegt, der zu- 
dem den rezenten Heteropoden verwandt ist und wie diese eine planktonische Lebensweise be- 
saf~ (BANI3EL & KNIv'rER 1982). 

Einige den Naticiden zugerechnete mitteltriassische Schneckengehiiuse der Dolomiten er- 
wiesen sich aufgrund der typischen Primiirschale als Archaeogastropoden. Das ~indert die Deu- 
tung der Lebensweise dieser fossilen Tiere. Es handelt sich nicht um r~iuberische Naticiden, die 
in unbekannter Tiefenstufe eingegraben lebten und Molluskenschalen anbohrten, sondern um 
Phasianelliden, die Hartsubstrate und Rasen kleinwiichsiger Algen in durchlichtetem Wasser 
bewohnt und beweidet haben diirften. 

Eine h~iufige Schnecke aus Konkretionen des Mittelkarbons des Nordrandes des Rheinischen 
Schiefergebirges (Wuppertal) wiirde man als einen Vertreter der im Perm ausgestorbenen Fami- 
lie Subulitidae bestimmen miissen. Die Begleitfauna und die Sedimentstrukturen legen nahe, 
daf~ es sich nicht um ein benthonisches Tier gehandelt haben kann. Aus dem etwas heterotro- 
phen Charakter der ersten Geh~iusewindungen und der generellen Gestalt der Schale l~ii~t sich 
vielmehr eine Verwandtschaft zu den rezenten Janthiniden vermuten, einer Gruppe yon Meso- 
gastropoden, die an selbstproduzierten Schaumfl6t~en frei im Meer treiben und hier planktoni- 
sche Tiere erbeuten. 

Das Studium rezenter Geh~iuse zeigt, dat~ die Innenoberfl~iche nicht nur die Gewebeansatz- 
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Abb. 11 .a) Das friihontogenetische Geh~iuse vonFissurelIa und Archaeogastropoden allgemein unterschei- 
det sich stark yon dem einerSmaragdia (b) und allen Neritaceen. (Die unterbrochene Spirallinie auf der lin- 
ken Seite bezeichnet die iiberdeckte Windung.) Die Geh~iuse yon Mesogastropoden (cAlvania) und Neo- 
gastropoden (d Thais) mit freier Larvalphase unterscheiden sich wiederum stark yon Neritaceen mit ~.hnli- 
cher Entwicklung. 
Fig. 11.a) The early ontogenetic conch of Fissurella and archaeogastropods in general is clearly differentiated 
from that of aSmaragdia (b) and neritaceans in general. (Interrupted spiral line at the left side shows the out- 
line of the covered whorl.) Conchs of mesogastropods (cAlvania) and neogastropods (d Thais) with a larval 
free phase are clearly differentiated from those of neritaceans with a similar mode of development. 

stellen erkennen l~i~t, sondern durch Septen und Schalenanlagerungen in seiner Gestalt zudem 
stark vonder  Auflenschale abweichen kann. Steinkerne von flach trochospiraligen Schnecken 
sind in der Regel nicht von Steinkernen zu unterscheiden, die durch Auspr~igung des Innenrau- 
mes aufgerollter Wurmr6hren entstehen k6nnen, etwa denen der rezent wie fossil sehr h~iufigen 
Spirorbiden. In diesem Lichte sollte man auch die winzigen Steinkerne bewerten, die die Exi- 
stenz der Gastropoden schon im Unterkambrium belegen sollen. 

Das problematische mittelkambrische Fossil Yochelcionella wird yon POJ~TA (1980) als Vor- 
vater der Cephalopoden verstanden (Abb. 2). Ein schnorchelartiges Rohr auf der konkaven Ge- 
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hiiuseseite soll hier bei aufeinanderfolgenden Arten allm~ihlich zum Apex der tfitenf6rmigen 
Schale vorriicken und schlieflich ins Geh~iuse hineinriicken und dort den Sipho bilden. 

Falls Yochelcionella tatsiichlich von einem Mollusk gebildet wurde, so entstand das Rohr am 
Mantelrand. Es wurde also folglich vom Mantelrand ausgeschieden und war sp~iter yon einer 
Falte des Mantels ausgeffillt, etwa so, wie es bei rezenten Fissurelliden zu beobachten ist. Nie- 
mals kann aus einem solchen Gebilde die Verl~ingerung des Eingeweidesackes entstehen, die den 
Sipho der rezenten Gattungen Nautilus und Spirula bildet und auch eine vergleichbare Struktur 
bei fossilen Cephalopoden darstellte. Hier ist ein, vom rezenten Material her gesehen, unfiber- 
brfickbarer Gedankensprung vollzogen worden, in dessen Verlauf aus einem Mantelsaum ein 
Eingeweidesack-Fortsatz wird. 

Glaubhafter erscheint die Herleitung der Cephalopoden von gekammerten Vorcephalopo- 
den (Helcionellaceen), wie sie von YOCHELSON, FLOWER & WEBrRS (1973) vorgeschlagen 
wurde (Abb. 12). Sicher ist auf jeden Fall, daft die iiltesten Cephalopoden eine Aufenschale hat- 
ten, wiihrend heute nur noch Nautilus eine solche besitzt und alle anderen eine Innenschale oder 
nur noch kleine Schalenrudimente besitzen. 

Bei der Herleitung der endocochleaten Cephalopoden sind besonders die Bactriten, und un- 
ter ihnen die karbonischen, in Verdacht geraten, daf sie die Vorfahren gestellt h~itten, so, wie die 
unterdevonischen Bactriten mit den Ammoniten in Verbindung gebracht wurden, besonders 
durch die Studien SCHINDEWOLFS (1932) und ERBENS (1966). 

JELETZKY (1966) hat in seiner umfangreichen Arbeit fiber die fossilen Coleoiden diese Vor- 
stellungen wiederholt und vertreten. Die Biologen haben aus der rezenten Fauna heraus einen 
Stammbaum konstruiert, der heute reich ver~istelt auf einen monophyletischen Ursprung der 
coleoiden Cephalopoden hinweist. Doch ist es wirklich so? 

Neue Fossilfunde, die Herr Prof. STORMER im Hunsrfick machte, weisen in eine andere 
Richtung. Die Bearbeitung dieser Fossilien ergab, dafes  schon vor dem Auftreten der ersten 
Bactriten Coleoide gab (BANDEL et al. 1983). Auferdem lebten im Meet der Unterdevonzeit im 
Raume des Hunsrfick bereits mindestens drei ganz unterschiedliche Typen coleoider Cephalo- 
poden, deren Geh~iuse eine unterschiedliche Funktion zu erffillen hatten (Abb. 13). Im Falle yon 
Protoaulacoceras handelte es sich um eine Art mit Rostrum, ganz iihnlich dem der karbonischen 
bis triassischen Aulacoceratiden. Im Falle yon Boletzkya ist eine Gattung vertreten, die wiihrend 
ihrer Ontogenese den Wechsel yon einem orthoceras~ihnlichen Jungtier mit regelm~ifig gekam- 
mertem Phragmocon und verkalkter Schale zu einem Adulttier mit sehr kurzem Phragmocon 
und im wesentlichen unverkalkter organischer Schale mit drei Kielen durchlief. BeiNaefiteutbis 
besitzen wir eine Form, deren gekammerte Schlfipflinge sehr rasch schon nach dem Schlfipfen 

/ 
7" 

Abb. 12. Modell des ersten Cephalopoden 
von YOCHELSON et al. (1973), umgezeichnet 
von BANnEL (1982). 
Fig. 12. Modell of the first cephalopod deve- 
loped by YOCHELSON et al. (1973) and modi- 
fied by BANDEL (1982). 
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Abb. 13. Geh~iuse unterdevonischer Coleoiden der Gattungen a) 
Protoaulacoceras, b) Boletzkya und c) Naefiteuthis (umgezeich- 
net nach B^ND~L et al. 1983). Maflstab = 1 mm. 
Fig. 13. Conchs of Lower Devonian coleoid cephalopods belon- 
ging to the genera a)Protoaulacoceras, b)Boletzkya, and c)Naefi- 
teuthis (redrawn from BANDEL et al. 1983). Scale = 1 mm. 

eine schulpiihnliche Gestalt desGehiiuses erwerben, ganz iihnlich denjenigen rezenten Coleoi- 
den, deren Gladius am Ende noch ein Tiitchen aufweist. 

All dies muft in naher Zukunf t  dazu fiihren, daft der Stammbaum der Cephalopoden neu 
durchdacht wird. Es erscheint sehr gut m6glich, daft die Tintenfische polyphyletisch entstanden 
sind, und es spricht auch immer noch viel dafiir, daft die Belemniten sich von karbonischen oder 
oberdevonischen Bactriten herleiten (BANDEL et al. im Druck). 
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